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Die Wachstumsrichtungen der Hauptorgane einer höheren Pflanze 
werden dauernd von der Schwerkraft kontrolliert. Die Schwerkraft 
wird wie jeder Reiz gemäß einer Reiz-Antwort-Kette mit ihren 
Gliedern Perzeption, Transmission und Response verarbeitet. In 
jüngster Zeit sind einige neue Aspekte auf zellbiologischem Niveau 
gewonnen worden, die das Verständnis der Perzeption in bislang 
unbekannte Richtungen lenken. 
zwei Forderungen müssen für die Suszeption (erster, physikalischer 
Schritt der Perzeption) einer dynamischen Reizung erhoben werden: 
(1) Die Schwerkraft arbeitet an einer Masse, die eine Rolle in 
Schwerkraft-perzipierenden Mechanismen spielt. (2) Die Arbeit, die 
von der Schwerkraft verrichtet wird, muß größer sein als die 
elementare kinetische Energie, so daß unterschieden werden kann 
zwischen einer Bewegung, die abhängig ist von der Schwerkraft, und 
dem thermischen Rauschen. 
Unter der Voraussetzung, daß Zellpartikel als Statolithen 
fungieren, erheben sich zwei entscheidende Fragen: (1) Wie wird 
die Arbeit, die die Schwerkraft an Statolithen verrichtet, auf 
kompetente Zellstrukturen übertragen? (2) Welche Strukturen 
wandeln den physikalischen Faktor Schwerkraft in ein biochemisches 
oder biophysikalisches Signal um? 
Im Zusammenhang mit der Verarbeitung des Schwerereizes ist bislang 
den sehr kleinen Umlagerungen der Statolithen vom ursprünglichen 
Gleichgewicht nur wenig Beachtung geschenkt worden, obwohl 
feststeht, daß Statolithen in der kürzesten effektiven Reizzeit 
von 0,5 s höchstens um eine Strecke von 0,2 pm verlagert werden. 
Eine derartige Verlagerung scheint Interaktionen zwischen 
Statolithen und dem Cytoskelett zu beeinflussen. 
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Das Cytoskelett ist ein dynamisches Netzwerk von filamentäsen 
Proteinen, die das Cytosol durchdringen und an corticalen 
Zellstrukturen (Plasmamembran, Zisternen des Endoplasmatischen 
Retikulums, Mikrotubuli) verankert sind. Die Elemente des 
Cytoskeletts interagieren chemisch (schwache Bindungen) oder 
mechanisch (z.B. durch Umhüllung) mit Zellorganellen. Diese 
Interaktionen müssen die Ursache sein für einen komplizierten 
Status von mechanischem Streß (Tension, Kompression, Scherkraft) 
und Dehnung (Verlängerung und Verkürzung) der Elemente des 
Cytoskeletts, der Membransysteme und des Cytosols. 
In der Zelle sind die Elemente des Cytoskeletts (Mikrotubuli, 
Mikrofilamente und Intermediärfilamente) in Spannung. Die 
Hauptkraft, die die tensionalen Kräfte im Cytoskelett im 
Gleichgewicht hält, wird von den corticalen Zellstrukturen 
geliefert, an denen die Elemente des Cytoskeletts befestigt sind, 
falls die Plasmamembran das Cytosol komprimiert. Die Spannung des 
Cytoskeletts hängt zumeist von Kräften ab, die metabolisch erzeugt 
werden, wie es z.B. der Fall ist mit Scherkräften, die zwischen 
einem Aktinbündel und Myosinmolekülen erzeugt werden, die der 
protoplasmatischen Motilität zugrundeliegen. Falls Massen in der 
Zelle vorhanden sind, die als Statolithen fungieren und die mit 
dem Cytoskelett verbunden sind, muß die Spannung des Cytoskeletts 
notwendigerweise durch die Schwerkraft beeinflußt werden. Es muß 
also eine Komponente in dieser Spannung geben, die von der 
Schwerkraft abhängt. Wenn sich die Lage der Zelle in bezug auf die 
Lotrichtung ändert, dann ändert sich auch die Richtung dieser 
Komponente. Dadurch wird das Gleichgewicht der Spannung des 
Cytoskeletts gestört. Da die Elemente des Cytoskeletts an 
corticalen Zellstrukturen befestigt sind, kann die Störung des 
Gleichgewichtes vom Innern der Zelle zur Peripherie übertragen 
werden. 
wenn eine Lepidium-Wurzel dynamisch gereizt wird, ändert sich das 
Membranpotential ihrer Statocyten bereits nach 2 s (im Mittel nach 
8 s). Diese physiologische Änderung der Plasmamembran muß not-
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wendigerweise etwas später erfolgen als der Suszeptionsvorgang, 
der sie bewirkt. Eine andere kurze Schwellenzeit ist die 
Perzeptionszeit: sie ist die kürzeste effektive Reizzeit. Sie wird 
in Abständen wiederholt appliziert; der Organismus ist imstande, 
sie zu summieren und dann darauf zu reagieren. Die Graviperzep-
tionszeit der Avena-Koleoptile und der Lepidium-Wurzel beträgt 
ungefähr 0,5 s. Die Perzeptionszeit kann nicht kürzer sein als die 
Schwellenzeit, die notwendig ist zur Unterscheidung zwischen der 
Wirkung der Schwerkraft und dem thermischen Rauschen. Sie kann 
allerdings länger sein, falls es eine physiologische Komponente in 
der Reiz-Antwort-Kette gibt, die von den mechanischen Ereignissen 
der Suszeption nicht getrennt werden kann. In Lepidium-Wurzeln ist 
diese physiologische Komponente wahrscheinlich sehr kurz; 
möglicherweise repräsentiert 0,5 s bereits die physikalische 
Komponente. Wenn man beabsichtigt, die auf molekularer Ebene der 
Reizverarbeitung ablaufenden Ereignisse zu verstehen, dann sollte 
man solche Pflanzen studieren, die besonders schnell oder die gar 
am schnellsten auf den Reiz antworten. Nur so ist eine Ver-
schleierung der wichtigsten Schritte infolge der Überlagerung 
durch eine unbekannte physiologische Komponente zu vermeiden. 
Welches mechanische Ereignis kann nur so kurz dauern wie die 
Perzeptionszeit von 0,5 s? Der beste Kandidat für solch ein 
minimales Ereignis scheint die unmittelbar auf die dynamische 
Reizung folgende kleine Verlagerung der Statolithen und die 
Störung der Spannung des Cytoskeletts zu sein, die durch eine 
derartige Bewegung verursacht wird. 
Existenz und Funktion von Mikrofilament-Bündeln in Statocyten ist 
mit verschiedenen Methoden nachgewiesen worden. Die Mikrofilamente 
halten den Zellkern in seiner proximalen Lage und partizipieren an 
der durch Mikrotubuli vermittelten Stabilisierung des Komplexes 
des Endoplasmatischen Retikulums am distalen Zellpol. Die mecha-
nische Interaktion zwischen Statolithen und dem Netzwerk aus 
Mikrofilamenten wird im einzelligen Chara-Rhizoid dadurch bewie-
sen, daß die Statolithen nach Applikation der Droge Cytochalasin, 
die depolymerisierend auf Aktin wirkt, sedimentieren; nach 
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Auswaschen der Droge (und gleichzeitiger Polymerisation von Aktin) 
werden die Statolithen wieder auf ihre ursprüngliche Position 
angehoben. In Statocyten der Lepidium-Wurzel wird nach Applikation 
der Droge die Geschwindigkeit der Statolithen-Sedimentation 
unmittelbar nach Inversion der Wurzel beträchtlich erhöht. Eine 
entsprechende Funktion wurde auch für Mikrotubuli nach Applikation 
der Droge Oryzalin gezeigt. Mikrofilamente spielen eine Rolle bei 
der Bildung und Stabilisierung des distalen Komplexes von 
Zisternen des Endoplasmatischen Retikulums; sie liefern die 
Antriebskraft und bestimmen die Richtung des Transports der 
Zisternen, und sie heben die Statolithen an, unter die die 
Zisternen transportiert werden. Eine funktionale Beziehung 
zwischen Statolithen und Mikrofilamenten wird erkennbar in 
zentrifugierten Chara-Rhizoiden; der Rücktransport der verlagerten 
Statolithen wird durch Cytochalasin unterbunden. Ein Beweis dafür, 
daß Mikrofilamente eine Kraft auf Statolithen in basaler Richtung 
ausüben, wurde durch Experimente in Höhenforschungsraketen 
erbracht. Reduziert man die Schwerkraft auf l0- 4 g (während der 6-
minütigen parabolischen Phase des Raketenfluges), so werden die 
dann nahezu gewichtslosen Statolithen in basaler Richtung 
verlagert. Daß dieses Ergebnis sowohl in einzelligen Chara-
Rhizoiden als auch in den zahlreichen Statocyten von Lepidium-
Wurzeln erzielt werden konnte, demonstriert die Verallgemeine-
rungswürdigkeit. In Chara-Rhizoiden, die vor dem Start der Rakete 
mit Cytochalasin behandelt wurden, unterbleibt die basipetale 
Verlagerung der Statolithen. 
Auf welche Weise kann eine Störung der Spannung des Cytoskeletts 
den Transduktionsschritt, also das erste biochemische oder 
biophysikalische Signal, erzeugen? Falls die Elemente des 
Cytskeletts an Dehnungs-empfindlichen Ionen-Kanälen verankert 
sind, die in corticalen Membranen des Endoplasmatischen Reti-
kulums, in der Plasmamembran oder gar in Statolithen-Membranen 
liegen, kann die Störung eine asymmetrische Aktivierung der Kanäle 
und dadurch einen gerichteten Ionentransport verursachen. Die 
Aktivierungsenergie für das Öffnen von Kanälen ist ziemlich hoch; 
die Energie, die vom Cytoskelett übertragen wird, muß auf die 
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Kanäle fokussiert werden. Das heißt, daß das Cytoskelett als ein 
Teil eines Verstärkersystems funktionieren muß. Solch eine Mög-
lichkeit könnte für die Wahrnehmung der Störung des Cytoskeletts 
existieren, die durch Schwerkraft-induzierte Bewegung von 
Statolithen verursacht wird. Es bleibt die Frage offen, ob 
Dehnungs-empfindliche Kanäle drastische Änderungen von Ionen-
flüssen ermöglichen, einschließlich der Calcium-Ionen, die an der 
Transduktion beteiligt zu sein scheinen. 
Die Autoren danken der Deutschen Agentur für Raumfahrtangelegen-
heiten (DARA), Bann, und dem Ministerium für Wissenschaft und 
Forschung, Düsseldorf, für die Förderung im Rahmen des AGRAVIS-
Projektes. 
Weiterführende Literatur: 
M. Braun and A. Sievers, Centrifugation causes adaptation of 
microfilaments - Studies on the transport of statoliths in gravity 
sensing Chara rhizoids, Protoplasma (1993) in press 
B. Buchen, M. Braun, z. Hejnowicz and A. Sievers, Statoliths pull 
on microfilaments. Experiments under microgravity, Protoplasma, 
Vol. 172 (1993) 38-42 
M.B. Busch, K.H. Körtje, H. Rahmann and A. Sievers, Characteristic 
and differential calcium signals from cell structures of the root 
cap detected by energy-filtering electron microscopy (EELS/ESI), 
Eur. J. Cell Biol., Vol. 60 (1993) pp. 88-100 
A. Sievers, Gravity sensing mechanisms in plant cells. In: Gravity 
and the Cell, ASGSB Bulletin vol. 4, pp. 43-50, Halstead, T.W., 
Todd, P., Powers, J.V., eds. Washington, D.C., 1991 
A. Sievers, B. Buchen, D. Volkmann and z. Hejnowicz, Role of the 
cytoskeleton in gravity perception. In: The Cytoskeletal Basis of 
Plant Growth and Form, pp. 169-182, Lloyd, C.W., ed. Academic 
Press, London, 1991 
A. Sievers and M.B. Busch, An inhibitor of the Ca2 +-ATPases in the 
sarcoplasmic and endoplasmic reticula inhibits transduction of the 
gravity stimulus in cress roots, Planta, Val. 188 (1992) pp. 619-
622 
A. Sievers and z. Hejnowicz, The gravitropic response chain of 
roots: New perspectives. In: Plant Cell Walls as Biopolymers with 
Physiological Functions, pp. 13-18, Masuda, Y., ed. Yamada Science 
Foundation, Osaka, 1992 
